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1. EINLEITUNG 


Die Schlupfwespe Pseudeucoila bochei ist ein Larvenparasit von 
Drosophila melanogaster. Die mit Parasiteneiern belegten Droso- 
philalarven sind voll vital bis ins Puppenstadium und fallen dann 
dem Parasiten zum Opfer. Aus einem Fliegenpuparium schlüpft 
immer nur eine Wespe, auch wenn mehrere Parasiteneier in die 
Wirtslarve abgelegt wurden. Im Falle von Ueberparasitierung mit 
Wespeneiern beiden Geschlechts ist immer der weibliche Keim er- 
folgreich. (JENNI, 1951). Verschiedene Drosophila-Wildstämme 
zeigen eine ausgesprochene Abwehrreaktion gegen Pseudeucoila: 
die Wirtslarve bildet im III. Stadium Pigmentkapseln aus lamellen- 
formigen Lymphocyten um den Parasitenembryo, worin dieser 
abstirbt, falls es ihm nicht gelingt, die Kapsel zu sprengen und sich 
davon zu befreien (WALKER, 1959). Die Intensität dieser Abwehr- 
reaktion zeigt stammspezifische Unterschiede; sie beruht offenbar 
auf einem polyfaktoriellen System mit teilweiser Dominanz und 
eventuell unvollständiger Penetranz (SCHLEGEL- OPRECHT, 1953). 


1 Ausgeführt mit Unterstützung der Karl Hescheler Stiftung. Herrn 
Professor E. Haporn bin ich für die Förderung dieser Arbeit zu grossem 
Dank verpflichtet. 
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Durch Selektionsexperimente gelang es, die Abwehrreaktion 
von bestimmten Drosophilazuchten zu verstärken. Es wurde daher 
angenommen, dass im Freien lebende Drosophilapopulationen ihre 
Abwehrreaktion gegen Pseudeucoila durch natürliche Selektion 
verbessern könnten (HaporN und WALKER, 1960). Zudem konnte 
schon in einer früheren Arbeit gezeigt werden, dass von abwehr- 
fähigen \Wirtsstämmen nicht gleicherweise alle Parasiten einge- 
kapselt werden können: ein im Tessın (Süd-Schweiz) eingefangene- 
\Vespenstamm ist gegen Einkapselung weitgehend resistent. Die 
Embryonen dieses Pseudeucoilastammes hemmen die Bildung der 
lamellenförmigen Lymphocyten und verhindern die Zusammen- 
lagerung der noch vorhandenen Lamellocyten, so dass die Kapsel- 
bildung unterbleibt. Kreuzungsexperimente zwischen resistenten 
und nicht resistenten Pseudeucoilastämmen führten zu folgender 
Hypothese: Die Resistenz von Pseudeucoilaembryonen gegen die 
Abwehrreaktion der Wirtslarven beruht auf einem weitgehend 
dominanten Faktor (I = Inhibitor), der das Eiplasma so beein- 
flusst, dass der sich entwickelnde Embryo die Wirtsreaktion unter- 
drückt. Ausschlaggebend für die Resistenz der Parasitenembryonen 
ist somit hauptsächlich der Genotypus der Mutter, welche das 
Eiplasma synthetisiert. Eine nachträgliche Einwirkung des väter- 
lichen Genoms auf weibliche Embryonen (Männchen entstehen 
parthenogenetisch) scheint möglich zu sein (WALKER 1959). 

Um Näheres über den Antagonismus: „Abwehrfähigkeit des 
Wirtes — Resistenz des Parasiten“ zu erfahren, wurde versucht, 
durch Selektionsexperimente die Resistenz von Parasitenem- 
bryonen zu verbessern. Die Ermittlung der Resistenz von Hybriden 
unterschiedlich resistenter Wespenstämme während mehreren 
Generationen sollte zudem zeigen, ob die erwähnte Hypothese 
über den Erbgang dieser Fähigkeit haltbar ist. 


2. MATERIAL UND TECHNIK 


Für sämtliche Versuche wurde der stark abwehrfähige Wirts- 
stamm Hındelbank (Hi, Bern, Schweiz) verwendet. 
80 — 100% der infizierten Wirtslarven dieses Stammes kapseln 
einen nicht resistenten Parasiten ein. Ein mangelhaftes Abwehr- 
vermogen dieses Wirtes kann somit als Resistenz des Parasiten 
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gedeutet werden. Die keiner Selektion ausgesetzten Kontroll- 
zuchten (S. 212) wurden auf dem extrem reaktionsschwachen 
Wirtsstamm L u x or (Lx, Aegypten) gehalten; nur 0 — 10% 
der infizierten Lx- Wirte sind fähig ihren Parasiten einzukapseln. 
Alle Versuche wurden mit zwei Parasitenstämmen und 
ihren reziproken Hybriden durchgeführt: 1. Erlenbach (E, 
Zürich, Schweiz), nicht resistent gegen Kapselbildung. 2. Bris- 
sago (Br, Tessin, Schweiz), weitgehend resistent gegen Kapsel- 
Midua 3. E x Br, A Br x E. 


A E Br 
100 2 
80 
60 
ABB. 1. 
Abwehrreaktion (% Kapselbildende Wirtslarven) des 40 
Wirtsstammes Hi gegen die Pseudeucoilastamme Erlen- 
bach (E) und Brissago (Br). Ausgefüllt: % Wirtslarven 
mit eingekapseltem Parasiten; leer: % Wirtslarven mit 20 
nicht eingekapseltem Parasiten. n: Anzahl geprüfter, 
einfach parasitierter Wirtslarven. 
0 
n: 70 95 


Abb. 1 zeigt die Abwehrreaktion des Wirtsstammes Hindelbank 
(Hi) gegen die beiden Pseudeucoilastämme E und Br. Angegeben 
ist der Anteil kapselbildender Wirtslarven in % aller nur einfach 
parasitierten Wirtslarven ( = Kapselrate). 


Versuchsanordnung. 


(Abb. 2) Je 300 Larven des Wirtsstammes Hi wurden im 
mittleren II. Stadium in kleine, mit dem üblichen Drosophila- 
Standardfutter versehene Standardschalen übertragen. In je 
2 Schalen wurden 20 Pseudeucoilaweibchen desselben Genotypus 
während 80 Minuten zur Eiablage angesetzt. Somit ergaben sich 
8 Zuchtlinien, nämlich für jeden der 4 Genotypen 2 (I, II): 


. E x E (reiner Erlenbachstamm E I, E II,) 

. Br x Br ( reiner Brissagostamm Br I, Br II,) 
FE Brg (E x Bul, Ex Br M,) 

mors ES (Br x EH 1, Brx EH) 


oa WN e 


bo 
— 
bo 
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Ein Teil der zur Eiablage gebrauchten Wespen-Weibchen von 
jedem der 4 Genotypen kam anschliessend in gewöhnliche Zucht- 
flaschen, wo sie in Generationen auf schwach reaktionsfahigen 
Lx- Wirten weitergeziichtet wurden. Dank der minimalen Abwehr- 
fahigkeit von Lx konnte ihre Resistenz nicht durch Elimination 
von eingekapselten Embryonen verändert werden. Jede folgende 
Generation wurde mit frischen Fliegen aus dem Lx- Stamm ange- 
setzt. Somit entstand für jeden der 4 Genotypen eine Kontrollinie, 
die keiner Selektion ausgesetzt war. 

Alle Versuchsschalen und Kontrollzuchten wurden auf 20 °C 
gehalten (Abwehrreaktion des Wirtes optimal, wenn im II. Larven- 
stadium parasıtiert wird und Weiterentwicklung zwischen 18° und 
22° erfolgt (WALKER, 1959) ). Nachdem sich die Wirtslarven in den 
Versuchsschalen verpuppt hatten, wurden je 60 Puppen seziert 
und auf Infektion und Abwehrreaktion geprüft. Es ergaben sich 
folgende Grössen: 


1. Parasitierungsgrad = Anzahl parasitierte Wirtslarven im Muster 
der 60 Sezierten. 

2. Infektionsgrad = Anzahl Parasitenembryonen pro infizierte 
Wirte im Muster der 60 Sezierten. (Ueberinfektion, wenn 
mehr als ein Parasit pro Wirt) 

3. Kapselraten = Anteil Kapsel-bildender Wirtslarven in % aller 
parasitierter Wirtslarven im Muster der 60 Sezierten. 

4. Resistenz = Anteil nicht eingekapselter Parasitenembryonen 
in % aller im Muster der 60 Sezierten gefundenen Embryonen. 


Die ın den Schalen verbleibenden Puppen wurden bis zum Schlüpfen 
aufbewahrt. 

Zunächst schlüpften die Fliegen, die sich aus unparasitierten 
Larven entwickelten, ferner aus solchen, die ıhren Parasiten mit 
Erfolg eingekapselt hatten. Alle geschlüpften Fliegen wurden eli- 
miniert und mit ihnen natürlich auch die nicht resistenten Wespen- 
embryonen. Ca 10 Tage nach den Fliegen schlüpften die Wespen. 
Wespen schlüpften aus allen Puparien, welche parasitiert waren 
und deren Larven den Parasiten nicht einkapseln konnten. D.h. 
die meisten geschlüpften Wespen waren, der hohen Abwehrfähig- 
keit des Wirtsstammes gemäss, resistent gegen Einkapselung. 


Die in einer Schale geschlüpften Wespen wurden ausgezählt und 
deren Geschlechtsverhältnis bestimmt. Die von den 
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Männchen derselben Schale befruchteten Weibchen kamen erneut 
zur Eiablage auf 300 Hi- Wirtslarven; diese wurden einem Hi- 
Stamm entnommen, der niemals einer Pseudeucoilainfektion unter- 
worfen worden war, dessen Abwehrreaktion im Laufe der Genera- 
tionen daher nicht durch Parasitierung verändert worden war. Auf 
diese Weise wurden von jedem der 4 Genotypen 2 getrennte Linien 
während 12 Generationen geführt und jedesmal alle oben ange- 
führten Daten ermittelt. Da zur Weiterzucht immer vorwiegenst 
Parasiten gelangten, welche gegen die extreme Abwehrreaktion 
des Hi- Stammes resistent waren, erwarteten wir, dass sich die 
Resistenz der Wespen im Laufe der Generationen erhöhe. Um einen 
solchen Selektionserfolg festzustellen, wurden von der 3. Genera- 


WE WE WE 
= ___ a ee LS > - 
KEA P os ze. soo. = 


FE FE 

| | | 
=- — Ô — 0 — 0 — 0 — 

N v 


Anne 2: 


Versuchsanordnung. Wz: Wespen-Selektionszucht. Fz: Fliegen-Wirtszucht. 
Zs: Zuchtschale für Selektionszucht. Zf: Zuchtflasche für Drosophila- 
Wirtsstamm. FG I-V: 4. bis 5. Fliegengeneration. FE: Eiablage der 
Fliegen für die Selektionszucht. 300L: 300 angesetzte Wirtslarven. WE: 
Eiablage der Wespen = Parasitierung. 608:60 sezierte Wirtspuppen. 
Fr: geschlüpfte Fliegen, eliminiert. W: geschlüpfte Wespen, zur Weiter- 
zucht verwendet (WE). WG I-III: 1. bis 3. Wespen-Selektionsgeneration. 
Tg: Dauer in Tagen. 


tion an Kontrollexperimente durchgeführt. Von den entsprechenden 
Generationen der vier nicht selektionierten, auf Lx.- Fliegen ge- 
züchteten Kontrollinien wurde jeweils eine Anzahl befruchteter 
Weibchen entnommen und die Resistenz ihrer Embryonen gegen 
Hi- Wirte getestet. Wie bei den Selektionslinien wurden je 300 
Wirtslarven angesetzt und 60 davon nach der Verpuppung seziert. 
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Nach dem Schlüpfen und der Bestimmung des Geschlechtsver- 
hältnisses wurden alle diese Wespen regelmässig eliminiert. Für 
die Kontrollexperimente aller Generationen wurden die eier- 
legenden Weibchen erneut aus dem entsprechenden, auf Lx ge- 
züchteten Kontrollstamm abgezweigt. Die Resistenz der reinen 
Kontrollstämme sollte daher unverändert bleiben und diejenige 
der Hybriden sich entsprechend der genotypischen Aufspaltung im 
Laufe der Generationen verhalten. 

Die Zeit der Eiablage konnte je nach Anzahl der zu Verfügung 
stehenden Pseudeucoilaweibchen und ihrer Legetätigkeit nach 
Belieben geregelt werden, so dass keine allzu massive Ueberinfek- 
tion zustande kam. 

Da sich die Zuchten mit der Zeit verschlechterten infolge 
hartnäckiger Bakterieninfektion, wurden z.T. nur 40 Puppen pro 
Schale seziert um den notwendigen Nachwuchs zu sichern. Aus 
demselben Grund wurden in der 9. und 10. Generation 600 Wirts- 
larven pro Schale zur Eiablage geboten. Nach der 10. Generation 
wurden zudem die beiden bis anhin getrennt geführten Zuchtlinien 
desselben Genotyps vereinigt und während 2 Generationen ohne 
Selektion auf Lx- Wirten gehalten, um die durch Inzucht ge- 
schwächten Stämme etwas zu verbessern. Die 11. Selektionsgene- 
ratıon entspricht somit der 13. Zuchtgeneration. 


3. ERGEBNISSE 


a) SELEKTIONSERFOLG 


Um die Resistenz (Vergl. S. 212) der Selektionslinien mit den- 
jenigen der Kontrollinien vergleichen zu können, d.h. um einen all- 
fälligen Selektionserfolg festzustellen, wurden zunächst in Tab. 1 
sämtliche WResistenzwerte der 8 Selektionslinien und der ent- 
sprechenden Kontrollen im Laufe von 12 Generationen zusammen- 
gestellt. 

E zeigt keine erhöhte Resistenz gegenüber der Kontrolle. In 


der 5. bzw. der 8. Generation sterben die beiden Selektionslinien aus 
infolge mangelnder Resistenz und sehr geringer Parasitierung. Der 
ungewöhnlich hohe Resistenzwert von 42,9 (I., 2. Generation) 


dürfte auf die starke Verschimmelung der betreffenden Zucht 
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ABELE 1 
E Br EX br Brx E 
Gen. 
ji n | x 1 | | x I n | I n | x 
1. Maal 90 |—|) 57] 64 | — I 21 | 37] — 19 | 74 — 
zerı21 989877012 - | 9:31E6:0, — |173,7179,7| — 
Di 42 | 36 | — || 57 | 57 | — || 39 | 73 | — || 52 | 60 | — 
42,9\16,7! — |/93,0196,5) — |[48,7|72,6| — 1174,2180,0) — 
3: 60023017741 || 4747's 72 | 47,1 7811.80 || 70 | 52 ı 79 
36,7/22,2)18,3||78,7|95,7\87,51142,5|37,2|36,3]|90,0|80,8!69,7 
4, 56 | 42 | 18 || 76 | 64 | 69 || 841 | 76 | 77 || 84 | 63 | 60 
34,0} 2,4] 0,082,9|82,8|79,7|158,1144,7|37,2|79,8|73,0|61,7 
5. 53 921252 152285 707S 1125111127 11460 PSSRNG? 9159 
15,1| 0,0)25,9|184,6|91,2|73,1|/69,4|66,2137,11171,2 92,5 55,9 
6. 82 31 029% 1E7 20025 || 78111 723189 70 | 68 | 54 
26,8 25,8|189,9|92,2|76,01164,1|69,4)41,61171,5167,6 64,8 
Fle 65 74 E6051 a2 93 59 | Dae Dol De 52 
38,5 31,068,3|80,4/83,3163,5|61,1/54,7176,8|64,3|55,8 
| 
8. 7 WS | 591 43.1747 of | 66 85 1 31 
0,0 33,31193,2 93,0) 82,9]/66,0| 63,6 82,9|61,1|63,5 
g. 6641132 || 6187 791495 || 53 76 
77,31100.||70,5159,5|50,5|\70,7 89,2 
10. H 65 || 47 | 721097 || 61 68 
90,5,84,61138,3|69,3|55,0|178,7 70,6 
1% 66 | 57 63 | 62 || 66 61 
78,8) 80,7 57,1| 40,3]|75,8 80,3 
| | 
1% 46 | 39 52 | 60 || 74 65 
93,5|74,4 65,4'50,0178,4 72,3 
| | 
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Anzahl 
= M 


% 


Resistenz der Pseudeucoilastämme Erlenbach (E) und Brissago (Br) sowie ihrer 
Hybriden {E x Br) und (Brx E) gegen Hi-Wirte im Laufe von 12 Generationen 
(Gen.). I bzw. II: voneinander isoliert geführte Selektionslinien. K: Kontrollinie. 
n: Anzahl gefundene Embryonen in 60 sezierten Wirten (= 100%). %: Anteil 
nicht eingekapselter Embryonen (= Resistenz). 
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zurückzuführen sein; schlechte Zuchtbedingungen setzen die Ab- 
wehrfähigkeit der Wirtslarven empfindlich herab, so dass trotz 
mangelnder Resistenz des Parasiten weniger Kapseln gebildet wer- 
den (WALKER, 1961). 

Auch Br zeigt keine Verbesserung der Resistenz verglichen mit 
der Kontrolle. Die erste Linie starb in der 8. Generation aus, in 
einem Zeitpunkt, da die Bakterieninfektion in den Zuchten über- 
hand nahm. 

Die F, der beiden Kreuzungen weisen ähnliche Resistenzwerte 
auf wie der reine, mütterliche Stamm. Dies zeigte sich schon in 
früheren Kreuzungsversuchen sehr deutlich (S. 210). Hingegen 
liegen in der 2. Generation die Werte vor allem bei Br x E höher, 
als die betreffenden, früheren Versuche erwarten liessen: damals 
zeigten die F, der beiden reziproken Hybrıden gleiche, mittlere 
Resistenzwerte (S. 210). E x Br zeigt in beiden Linien einen 
zunehmenden Selektionserfolg. Mit Ausnahme der 10. Generation 
liegen die Werte der Kontrollen deutlich unter denjenigen der Selek- 
tionslinien. Warum mit der Zeit auch die Kontrollen ıhre Resistenz 
etwas verbesserten, kann nicht erklärt werden. Bis zur 8. Genera- 
tion lässt sich auch bei Br x E ein Selektionserfolg feststellen. 
Bereits in der 3. Generation erreichen diese Hybriden die Resistenz 
des reinen Brissagostammes, so dass mit einem weiteren Ansteigen 
der Werte nicht mehr gerechnet werden kann. In der 9. Genera- 
tion konnte sich auch hier die Kontrolle verbessern, so dass die 
Resistenzwerte der Selektionslinie nur mehr wenig höher liegen, ja 
z.T. sogar tiefer liegen als diejenigen der betreffenden Kontrolle. 

Beide Kreuzungen, vor allem E x Br, zeigen somit einen 
deutlichen Selektionserfolg, währenddem die Resistenz der reinen 
Stämme durch die Selektionsversuche nicht verändert werden 
konnte. 


b) Die HYPOTHESE ÜBER DEN ERBGANG DER RESISTENZ 


Auf Grund der früheren Versuche wurde folgende Hypothese 
formuhert: Angenommen wurde ein weitgehend dominanter 
Faktor I (Inhibitor), der das Plasma des unbefruchteten Eies so 
beeinflusst, dass die späteren Embryonen — wahrscheinlich durch 
stoffliche Einwirkung auf die Wirtslymphe- die Kapselbildung 
unterdrücken (WALKER, 1959). Die Resistenz der Embryonen 
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wäre somit durch den Genotypus der Mutter festgelegt. Eine 
schwache Einwirkung des väterlichen Genoms nach der Befruch- 
tung auf weibliche Embryonen wird für möglich gehalten, wird 
aber im Folgenden nicht berücksichtigt. Ebenso wird in allen 
folgenden Ausführungen nicht darauf eingegangen, dass der Wirts- 
stamm Hi nicht 100-prozentig abwehrfähig ist, und die Abwehr- 
fähigkeit der Wirtslarven noch von den Zuchtbedingungen abhängt. 
Die nun auf Grund der Hypothese errechneten, theoretischen 
Resistenzwerte der Hybriden haben somit als absolute Zahlen 
keine Bedeutung, sondern es sind ihre relativen Unterschiede, 
welche die Gesetzmässigkeit der Resistenzveränderung innerhalb 
der Generationenfolge angeben. 

Der resistente Stamm Brissago wäre somit homozygot für I, 
9 = I/I, § = I/ ; der nicht resistente Erlenbach-Stamm ent- 

sprechend: 

Q = iji, ¢ = i/. Da wir annehmen, dass die Resistenz von 
Embryonen nur vom Genotypus der Mutter abhängt (I/I, I/1, i/i), 
so setzen wir als theoretischen Resistenzwert einer Generation 
direkt die Genfrequenz von I der betreffenden Mütter ein. Diese ist 
natürlich gleich der Genfrequenz von I ihrer unbefruchteten Eier 
(bzw. der parthenogenetischen, männlichen Nachkommen). In 
Tabelle 2 sind die genotypischen Aufspaltungen und die dazuge- 
hörigen Genfrequenzen einer Generationenfolge der Kreuzung 
E x Br (i/i x I/) aufgezeichnet. Die Genfrequenz ist in gewöhn- 
lichen Brüchen, der dazugehörige theoretische Resistenzwert in 
Prozent angegeben. Auf eine Wiedergabe der Zahlenverhältnisse 
der reziproken Kreuzung Br x E (I/I x i/) wird verzichtet, jedoch 
werden die betreffenden, hypothetischen Resistenzwerte in der 
Tabelle aufgeführt. 


Die genotypischen Aufspaltungen, bzw. die Genfrequenzen einer 
Kreuzung zwischen diploiden Weibchen und haploiden Männchen 
zeigen im Laufe der Generationen bestimmte, mathematische Gesetz- 
mässıgkeiten. Die Regel, wonach die Genfrequenz eines Faktors (z. B. I, 
bzw. i) in einer bestimmten Generation (In, bzw. in) das arithmetische 
Mittel aus den betreffenden väterlichen und mütterlichen Genfrequenzen 
darstellt, hat hier nur beschränkte Gültigkeit. Da nur die Weibchen aus 
befruchteten Eiern entstehen, ist diese Regel nur zur Berechnung der 
Genfrequenz von weiblichen Nachkommen anzuwenden (In Ẹ, in 2). Die 
Genfrequenz der parthenogenetischen Männchen hingegen entspricht 
derjenigen ihrer Mütter. 


218 ILSE WALKER 


TABELLE 2: 


Generation | BrxE 
Weibchen Männchen 
Resistenz || Resistenz 
G lf: ay 
i % % 
F i 2 I 
G : ; . 0,0 
F: 
F 
G 
F, 
F 
G 
F; 
F 
G 
F; 
F 
G 
Fe 
F 
G 
Fe 
F 
G 
F, 
| F 
| 
1, 





Genotypische Aufspaltung (G) und Frequenz von i: I (F) im Laufe der Gene- 
rationen (F, bis I',) der Kreuzung I8 x Br, sowie hypothetische Resistenzwerte 
(Resistenz) der beiden reziproken Kreuzungen x Br und Brx Ei. 
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Zum Beispiel: 


x = Genfrequenz von I der Vater; 1 — x = Genfrequenz von i der Väter. 

y = Genfrequenz von I der Mütter; 1 — y = Genfrequenz von i der Mütter. 
InQ (bzw. in?) = Genfrequenz von I (bzw. i) der weiblichen Nachkommen. 
Iag (bzw. ing) = Genfrequenz von I (bzw. i) der männlichen Nachkommen. 





Fur Weibchen gilt: 


æ mil) 9, A ee 
I om 5 u 79 
wo — =1— l? 


Für Männchen gilt: 


Loy a hos 





In der Tabelle sind diese Bedingungen erfüllt. Das Verhältnis 1: I 
im Laufe der Generationen bildet für die Weibchen dieselbe Zahlenreihe 
wie für die Männchen. Da jedoch die Genfrequenz der Männchen immer 
gleich derjenigen ihrer Mütter ist, ist die betreffende Zahlenreihe der 
Männchen gegenüber derjenigen der Weibchen um eine Generation 
nachverschoben. Der Grenzwert dieser Verhältnis-Zahlenreihe ist 2:1. 
So strebt das Verhältnis i: I für Männchen und Weibchen getrennt der 
Genfrequenz der betreffenden Kreuzung zu (E x Br).! 


Typisch für den Verlauf der theoretischen Resistenzwerte ın der 
Generationenfolge ist das „Oszillieren“ um einen Grenzwert, der für 
Ce ung I/I X ij (Brx E) 66,67% = 2/3 ist, für i/i x I/ 
(Ex Br) 33,33% = 1/3, wobei 2/3 bzw. 1/3 die Genfrequenz von I 
der betreffenden Kreuzung darstellt. Sollte sich die Hypothese 
bestätigen, so müssten die Versuchsresultate der Kontrollinien 
bis zur A. Generation ca. ebenfalls oszillierende Resistenzwerte er- 
geben. Nach der F, dürften die Abweichungen, welche sich aus dem 
biologischen Versuch ergeben, nahezu so gross oder grösser werden 
als die hypothetischen Differenzen zwischen zwei Generationen. Es 
ist zu erwarten, dass sich die Alternanz der Resistenz auch bei den 
Selektionslinien in den ersten 2 bis 3 Generationen noch zeigt. Später 
dürfte durch die Anhäufung von I/I- Genotypen (Br) dieser typische 
Verlauf der Resistenzwerte verwischt werden. 

In Abb. 3 sind die hypothetisch errechneten Resistenzwerte, 
sowie diejenigen der Kontrollen und der Selektionslinien von beiden 


1 Herrn Dr. Ch. Zeller danke ich für seine freundliche Mithilfe bei der 
Ausarbeitung dieses Abschnittes. 
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Kreuzungen als Kurven dargestellt. Weil Kontrollexperimente erst 
von der 3. Generation an durchgeführt wurden, sind in der Abbil- 
dung an Stelle der 1. und 2. Generation Resistenzwerte früherer 
Kreuzungsversuche mit denselben Stämmen eingetragen worden 
(WALKER, 1959). Da Ueberparasitierung die Verhältnisse kompli- 
ziert (WALKER, 1961) wurden zur Berechnung der Resistenzwerte 
nur Parasiten aus einfach infizierten Wirtslarven berücksichtigt. 
Die Werte der beiden isolierten Selektionslinien (I,II) desselben 
Genotypus wurden zu einem einzigen zusammengefasst. 

Bei beiden Kreuzungen fällt sofort auf, dass die Resistenz der 
Selektionszuchten bis zur 8. Generation durchwegs besser ist als 
diejenige der Kontrollen, was deutlich einen Selektionserfolg de- 
monstriert (S. 215). Bei E x Br zeigt die Selektionslinie bis zur 4., 
die Kontrollinie bis zur 6. Generation das für die Hypothese 
typische Oszillieren der Resistenzwerte. 

Die Kontrollinie von Br x E oszilliert entsprechend der Hypo- 
these bis zur 4. Generation. Die Selektionskurve lässt den typischen 
Abfall in der 2. Generation vermissen, was möglicherweise mit der 
starken Verschimmelung jener Zucht zusammenhängt (S. 216). 
Von der 3. bis zur 8. Generation oszillieren die Selektionswerte 
auffallend parallel mit den hypothetischen Werten, wenn auch mit 
stark erhöhten Amplituden. Es wäre denkbar, dass durch Selektion 
das „Springen“ der Resistenz verstärkt würde: für alle Tiefpunkte 
der Resistenz, wie sie entsprechend der Hypothese jede 2. Genera- 
tıon wiederkehren, ist ein relatives Uebergewicht von i- Genen 
charakteristisch. In solchen Fällen kann Selektion besonders wirk- 
sam eingreifen, was sich durch eine starke Verbesserung der Resis- 
tenz ın der nächsten Generation bemerkbar macht, zumal schon 
unabhängig von Selektion, wieder weniger i- Typen auftreten. Im 
Falle der reziproken Kreuzung E x Br ist dieses Phänomen 
weniger zu erwarten, da infolge des grossen Uebergewichts der i- 
Gene die Selektion viel stärker einsetzen kann als bei Br x E; die 
relativ geringfügige Zunahme von i- Typen in jeder 2. Generation 
würde die Selektion nur um Unwesentliches verstärken. In An- 
betracht der subtilen und z. T. recht undurchsichtigen Parasit- 
Wirt- Beziehungen darf jedoch die Spekulation in Einzelheiten 
nicht zu weit getrieben werden. Sicher ist, dass die Hypothese 
über die Vererbung der Resistenz, wie sie S. 216 formuliert wurde, 
durch die Versuchsresultate weitgehend bestätigt wird. 
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Resistenz (% nicht eingekapselte Embryonen) der Hybriden Ex Br (a) und 
BrxE (b) gegen einfach parasitierte Hi-Wirte während 12 Generationen (G). 


zucht ohne Selektion während 2 Generationen. 
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Ein weiterer Hinweis auf den Erbgang, wie er in der Hypothese 
formuliert ist, stellt das Geschlechtsverhältnis der geschlüpften 
Wespen dar. Das normale Geschlechtsverhältnis von E- Wespen 
beträgt: 9 : g = 1 : 0,9; von Br- Wespen 2 or 
(WALKER, 1959). Dasjenige der Kreuzungskontrollen beträgt für 
E x Br 1 : 0,98 und für Br x E 1: 0,941.1 Alle diese Werte kommen 
einem 1 :1 Verhältnis sehr nahe. Wäre der Genotypus der Para- 
sıtenembryonen direkt entscheidend für deren Einkapselung bzw. 
Resistenz, und nicht derjenige der Mutter, so müsste sich dies in 
einer charakteristischen Verschiebung des normalen Geschlechts- 
verhältnisses zeigen. So wären in der F, der Kreuzung E x Br 
(i/i x I/) alle Männchen i/, d. h. praktisch ohne Resistenz. Die 
Männchen würden somit eingekapselt, die I/i — Weibchen weit 
weniger. Bei den geschlüpften F, -Wespen wäre demnach eine 
grosse Ueberzahl von Weibchen zu erwarten. Effektiv betrug das 
Geschlechtsverhältnis der 1. Generation in den beiden Zuchtschalen 
(1,II)vonE x Br 3:3 (I) und 9 : 10 (II), bei einer relativ geringen 
Ueberinfektion von 21 Parasiten in 16 Wirtslarven (I) und 37/35 
(II) (die Ueberinfektion muss für das Geschlechtsverhältnis be- 
rücksichtigt werden, weil aus mehrfach parasitierten Wirten, welche 
Wespenembryonen beiden Geschlechts enthalten, immer das Weib- 
chen schlüpft; massive Ueberinfektion verschiebt daher das Ge- 
schlechtsverhältnis immer zu Gunsten der Weibchen (JENNI, 1951) ). 
In beiden Zuchtschalen ist das Verhältnis annähernd 1 :1, d.h. die 
Weibchen werden gleichermassen eingekapselt wie die Männchen. 
Die geringe Anzahl der geschlüpften Wespen beruht auf der 
mangelhaften Resistenz der Embryonen von E- Müttern; 93,1% 
aller dieser Embryonen wurden eingekapselt. 

Anders liegen die Verhältnisse bei der reziproken Kreuzung 
3r x E(I/I x i/). In der F, sind alle Männchen I/; würde ihr Geno- 
typ über Einkapselung entscheiden, wären sie alle resistent. Die 
Weibchen sind heterozygot, würden also häufiger eingekapselt als 
die Männchen. Unter den F,- Wespen müsste somit ein Ueberge- 
wicht an Männchen entstehen. Tatsächlich aber schlüpften in den 
beiden Zuchtschalen (I,II) die Wespen in folgendem Verhältnis: 


! Bei der Bestimmung dieser Geschlechtsverhältnisse wurde die Ueber- 


infektion berücksichtigt; d.h. die Werte geben an, in welchem Verhältnis 
Vannchen und Weibehen geschlüpft wären, wenn keine Ueberinfektion statt- 


gefunden hätte (S. 209). 
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meee — we: 7 (lt, Ueberiniektion = 14/14), und 92 : 70 (II, 
Ueberinfektion = 74/58). Aus beiden Schalen schlüpften mehr 
Weibchen als Männchen, was im 2. Falle eine Folge von Ueberin- 
fektion sein dürfte. Die heterozygoten Weibchen werden also nicht 
häufiger eingekapselt als die Männchen. Beide sind auf Grund des 
mütterlichen Plasmas (I/I) hoch resistent, nur 23,6% dieser Em- 
bryonen konnten eingekapselt werden. 

In allen weiteren Generationen der Kreuzungen würde sich eine 
differenzielle Einkapselungshäufigkeit im Geschlechtsverhältnis 
weniger stark bemerkbar machen als in der F}. Die Schwankungen 
dieses Verhältnisses sind in der Regel grösser als die Unterschiede, 
die infolge verschiedener Resistenz von Männchen und Weibchen 
zu erwarten wären, so dass diese sich im Selektionsversuch nicht 
mehr feststellen liessen. Es wird daher auf eine ausführliche Tabelle 
der Geschlechtsverhältnisse verzichtet. 


4. DISKUSSION 


In einer früheren Arbeit wurde dargelegt, dass die Abwehr- 
reaktion von Drosophila melanogaster gegeniiber Pseudeucoila- 
parasitierung verbessert werden kann (HADORN UND WALKER, 
1960). Wir nahmen daher an, dass auch ein freier Wildstamm, der 
unter Parasitierung durch Pseudeucoila steht, durch natürliche 
Selektion seine Abwehrfähigkeit verbessern könnte. Es zeigt sich 
nun, dass Pseudeucoila ihrerseits die Möglichkeit hat, gegen die 
Abwehrreaktion des Wirtes resistent zu werden, so dass zwischen 
Wirts- und Parasitenstämmen ein kompliziertes, antagonistisches 
Verhältnis entsteht. Die Abwehrreaktion von Drosophila scheint 
aber auf wesentlich anderer genetischer Grundlage zu beruhen als 
die Resistenz des Parasiten. So sprechen im ersten Falle sämtliche 
Versuche für ein polyfaktorielles System mit teilweiser Dominanz 
(SCHLEGEL- OPRECHT, 1953). Entsprechend der polygenen Grund- 
lage finden wir bei Wildstämmen von Drosophila melanogaster die 
verschiedensten Grade der Abwehrfähigkeit. Jeder Stamm zeichnet 
sich aus durch eine bestimmte Reaktionsstärke im Falle von Para- 
sitierung durch Pseudeucoitla (SCHLEGEL- OPRECHT, 1953). Diese 
Reaktionsfähigkeit kann sich auch ohne Selektion durch Para- 
sitierung verändern (WALKER, 1959). Die Instabilität und Polygenie 
dürfte dieses System der Selektion besonders zugänglich machen. 
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Im Falle von wiederholter Parasitierung durch Pseudeucoila, wie 
dies beim Zusammenleben von Wirt und Parasit am selben Ort 
unvermeidlich ist, miisste im Laufe langer Zeit jeder Drosophile- 
stamm seine Abwehrfähigkeit erhöhen. 

Anders liegen die Verhältnisse bezüglich der Resistenz von 
Pseudeucoila gegen die Abwehrreaktion des Wirtes. Es darf ange- 
nommen werden, dass sich diese Resistenz durch einen einfachen, 
weitgehend dominanten Faktor (I, bzw. 1) vererbt, der das Eiplasma 
bzw. den entstehenden Embryo befähigt, die Wirtsreaktion zu 
unterdrücken (maternal effect). Ob für die Resistenz der Em- 
bryonen der diploide Genotypus der Mutter ausschlaggebend ist 
oder der haploide Genotypus der reduzierten, unbefruchteten Eier, 
kann auf Grund der bisherigen Untersuchungen nicht entschieden 
werden. Nehmen wir an, die Mutter sei heterozygot (1/i), so würden 
im ersten Falle in den unreduzierten Oozyten, entsprechend der 
Heterozygotie der Mutter, in beschränktem Masse Plasmapartikel 
gebildet, welche für die Resistenz der Embryonen verantwortlich 
sind. Ob nach den Reifeteilungen das Allel I oder 1 in ein Ei gelangt, 
würde die Resistenz des betreffenden Embryos nicht- oder nur 
wenig- beeinflussen. Ueber Einkapselung oder Resistenz eines 
Embryos würden daher mehr oder weniger zufällige Dichteunter- 
schiede des Plasmafaktors entscheiden. Embryonen aus I- Eiern 
würden somit ungefähr gleich häufig eingekapselt wie diejenigen 
aus I-Eiern. Im zweiten Falle würde die Bildung des Plasmafaktors 
erst nach den Reifeteilungen einsetzen. I- Eier enthielten somit den 
Plasmafaktor im Gegensatz zu den i- Eiern. Entsprechend wären 
nur Embryonen, welche aus I- Eiern entstanden sind resistent, 
die andern (aus i-Eiern) jedoch nicht. In welchem Zeitpunkt der 
Plasmafaktor effektiv gebildet wird, könnte dann entschieden 
werden, wenn geeignete Markierungsgene zur Verfügung stehen; 
Embryonen aus I- bzw. i- Eiern können in dem Falle leicht unter- 
schieden werden. 

Alle Versuche über den Erbgang der Resistenz, wie auch die 
Unveränderlichkeit des Geschlechtsverhältnisses bei diesen Kreu- 
zungsversuchen, bestätigen die Hypothese der monofaktoriellen 


Vererbung via Plasmafaktor. Wenn wir von allfälligen Einwir- 
kungen des genotypischen Milieus absehen, so kann ein reiner, nicht 
resistenter Pseudeucoilastamm wie Erlenbach (i/i) durch Selektion 


nicht verbessert werden, es sei denn, es hätte eine Mutation des be- 
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treffenden Locus (i>I) stattgefunden. In einem solchen Falle 
allerdings würde Selektion rasch und wirksam einsetzen, jedoch 
nur unter der Voraussetzung eines stark abwehrfähigen Wirts- 
stammes. Sollten in freier Natur Pseudeucoilastämme mit inter- 
mediärer Resistenz gefunden werden, müsste dies auf Hetero- 
zygotie des Faktors I beruhen. Immerhin ist auch denkbar, dass 
mit der Zeit Modifikatoren hinzukommen, so dass ein primär mono- 
faktorielles System plurifaktoriell wird. Die bis anhin durchge- 
führten Untersuchungen geben nur unvollkommen Aufschluss über 
das komplizierte Zusammenspiel zwischen Parasiten -und Wirts- 
populationen. Es darf aber angenommen werden, dass sowohl 
die Abwehrfahigkeit des Wirtes als auch die Resistenz des Parasiten 
gegen diese Abwehrfähigkeit gemäss ihrer genetischen Grundlage 
am Zustandekommen eines Populationsgleichgewichtes beteiligt 
sind. Dabei wird wechselseitige, direkte Selektion eine Rolle spielen. 
Es gibt jedoch auch Anhaltspunkte dafür, dass die betreffenden 
genetischen Systeme der Wirts- und Parasitenstämme noch durch 
andere Einflüsse verändert werden können als durch direkte Ein- 
wirkung des einen Partners auf den andern. So verändern Droso- 
philastämme ihr Abwehrvermögen z. T. ohne jemals unter Para- 
sitierung gelitten zu haben (WALKER, 1959). Auch scheint dieses 
Abwehrvermögen mit der Vitalität des betreffenden Drosophila- 
stammes gekoppelt zu sein (WALKER, 1961): vitalere Wirtslarven 
sind besser abwehrfähig als weniger vitale. Ferner zeigen auch die 
Kontrollinien der Psewdeucoila- Kreuzungen (E x Br, Br x E) 
zeitweilige Verbesserungen der Resistenz, obwohl sie niemals — 
infolge von Einkapselung ihrer Embryonen durch einen reaktions- 
fähigen Wirtsstamm — unter direkter Selektion gestanden hatten. 

Genauere Untersuchungen über die Beziehungen zwischen 
Wirts- und Parasitenstämmen derselben geographischen Orte 
dürften wesentlich zum Verständnis dieses komplizierten, anta- 
gonistischen Systems beitragen. 


RESUME 


La guêpe Pseudeucoila bochei se développe a l'intérieur de la 
larve de Drosophila melanogaster, laquelle présente une réaction de 
défense consistant en un encapsulement du corps parasite. L’auteur 
a tenté d'améliorer la résistance de la guêpe a cette réaction de 
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défense de l’höte. Cette resistance est forte chez les Pseudeucoila 
provenant de Brissago (Tessin, Suisse), elle est nulle chez les indi- 
vidus provenant d’Erlenbach (Zürich). Une selection sur 12 gene- 
rations pour modifier la resistance n’a eu aucun effet sur les individus 
homozygotes, tandis que la resistance partielle des hybrides 
entre les deux souches a été améliorée. La résistance de la guépe 
semble bien dependre d’un gene unique I ( = Inhibitor) agissant 
durant l’oogenese sur le cytoplasme de l’oeuf; par conséquent, 
cest le genotype de la mère seul qui determine la resistance de la 
generation suivante. 


5. SUMMARY 


An attempt has been made to improve the resistance of the 
parasitic wasp Pseudeucoila bochet against the defence reaction of 
its larval host (Drosophila melanogaster). Two different stocks of 
Pseudeucoila were used: 1. Brissago (Ticino, Switzerland) 
which shows high resistance towards encapsulation by the host and 
2. Erlenbach (Zürich, Switzerland) which shows none, and 
also their reciprocal hybrids. During 12 generations of selection the 
resistance of the homozygous stocks could not be changed, whereas 
the intermediate resistance of the hybrids clearly improved. The 
result of this experiment supports an hypothesis that was made in a 
former paper (WALKER, 1959), according to which the resistance of 
the wasp depends upon a single dominant gene I ( = Inhibitor). 
This gene acts during oogenesis and through its influence the 
cytoplasm of the egg acquires resistance against the host’s defence 
reaction. Consequently only the genotype of the mother determines 
the resistance of the next generation (i.e. a maternal effect). 
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